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GUIMARÃES, HELENA IPE (HIPG). “O impacto dos cupins Syntermes wheeleri na 
microbiota do solo do cerrado” (64). Dissertação de mestrado em Ciências Biológicas (Biologia 
Molecular) – Instituto de Ciências Biológicas, Universidade de Brasília, 2020. 
Os cupins são conhecidos como os “engenheiros” do ecossistema e possuem grande impacto 
nos biomas de savana. Em algumas savanas tropicais áridas ou semi-áridas, os cupins são os 
únicos invertebrados ativos capazes de decompor matéria orgânica durante a estação seca. 
Dentro das suas atividades como animais eusociais, os cupins constroem ninhos no solo, os 
cupinzeiros, com a finalidade de proteger a colônia. O manejamento do solo por esses animais 
pode resultar em uma variação nos parâmetros físicos e químicos em relação ao solo adjacente. 
O cerrado é o segundo maior bioma no Brasil e é caracterizado por ser um ecossistema de 
savana, com invernos secos e verões chuvosos. Os cupins são particularmente abundantes nessa 
região, com cerca de 140 espécies registradas e, entre essas, uma grande diversidade de espécies 
de cupins endêmicos, como o Syntermes wheeleri. Esse trabalho teve como objetivo 
caracterizar a microbiota do solo do cupinzeiro da espécie S. wheeleri em região de cerrado a 
fim de avaliar a composição e diversidade bacteriana desse solo em relação ao solo adjacente. 
Para isso,  o solo do cupinzeiro foi coletado em duas profundidades: 60cm e o seu topo(0cm), 
e o do cerrado a 60 cm na fotofisionomia do campo sujo para extração do DNA e 
sequenciamento do gene 16S rRNA. Os filos mais abundantes entre os solos foram: 
Proteobacteria, Actinobacteria, Verrucomicrobia, Acidobacteria, Chloroflexi e 
Planctomycetes. A abundância relativa de Proteobacteria e Actinobacteria foi maior para as 
amostras de solo do cupinzeiro. A análise de coordenada principal separa as amostras de solo 
como três amostras distintas em relação a comunidade bacteriana. O solo mais rico é o solo do 
campo sujo na estação seca. No entanto, a análise de inferência funcional a partir da taxonomia 
aponta para uma redundância funcional entre as amostras. O conteúdo de nitrato para as 
amostras de solo coletadas no topo do cupinzeiro (0-10cm) foram maiores do que em relação 
as amostras de solo coletadas no campo sujo (50-60cm) e o pH foi menos ácido para as amostras 
coletadas no no cupinzeiro profundo (50-60cm) do que em relação às amostras de solo coletadas 
no topo (0-10cm). A umidade possuí efeito na distribuição da comunidade e da diversidade 
bacteriana e a análise de número de OTUs observados para as amostras de solo indica que a 
riqueza bacteriana do campo sujo é mais susceptível a mudança da sazonalidade do que as 
amostras do cupinzeiro, que pode ser uma consequência do papel protetor do cupinzeiro para a 
colônia de cupins. 
Palavras chaves: cupinzeiro; cerrado; diversidade; microbiota. 
 
ABSTRACT 
 The termites are known as ecosystem “engineers” and have a great impact on savana biomes. 
In arid or semi-arid tropical savanas, the termites are the only active invertebrates able to 
decompose organic matter during the dry season. As eusocial animals, the termites build their 
nest in the soil, the mounds, with the purpose of protecting the colony. The soil manipulated by 
these animals can result in a physical and chemical variation in regard to the adjacent soil. The 
cerrado is the second biggest biome in Brasil and is characterized as a savanna biome, with dry 
winters and wet summers. The termites are particularly abundant in this region, with 140 
estimated species and, among those, a great variety of endemic termite species, such as the 
Syntermes wheeleri. The main objective of this work is to characterize the soil microbiota of 
the soil associated to the termite mound of the S. wheeleri specie in the cerrado region in order 
to evaluate the bacterial composition and diversity in comparison to the adjacent soil. Thus, the 
mound soil was collected at two different depths: 50-60 cm and its peak (0-10cm), and the 
cerrado at 50-60 cm at the campo sujo phytophysiology for DNA exctration and 16S rRNA 
gene sequencing. The most abundant phyla between the soil samples were: Proteobacteria, 
Actinobacteria, Verrucomicrobia, Acidobacteria, Chloroflexi and Planctomycetes. The relative 
abundance of Proteobacteria and Actinobacteria was greater for the mound soil samples. The 
principal coordinate analysis separated the samples as three different samples in regard to the 
bacterial community. The richest soil is the campo sujo at the dry season. However, the 
functional inference analysis based on taxonomy indicates functional redundancy. The nitrate 
content from the soil collected at the mound peak (0-10cm) is higher than the campo sujo soil 
(50-60cm) and the pH is higher for the soil collected deeper within the mound (50-60cm) than 
the peak (0-10cm). The humidity has an effect over the community distribution and diversity 
and the observed OTUs analysis shows that the bacterial richness of the campo sujo samples is 
more susceptible to seasonality changes than mound samples, which can be a consequence of 
the protective role of the mound to the termite colony.  
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1.0 INTRODUÇÃO 1 
  2 
1.1 O cerrado e sua termitosfera  3 
 4 
 O cerrado é considerado a savana tropical mais rica do mundo, com 44% da sua flora 5 
endêmica e estima-se que 23% dos cupins do neotrópico se localizam neste bioma (KLINK & 6 
MACHADO, 2005). Esse bioma representa cerca de 24% do território do brasileiro, 7 
caracterizando o segundo bioma mais influente após a floresta Amazônica, (MARQUES et al., 8 
2004; SOURCE, 2009). São classificados como Latossolos (Ou Oxisols na classificação Norte-9 
Americana) por conta da acidez, coloração avermelhada, pobreza em nutrientes, baixa 10 
capacidade de troca de cátions (CTC), textura argilosa e alta saturação por alumínio, o qual 11 
muitas plantas acumulam em suas folhas como um atributo de resistência (SCALON et al., 12 
2013; SOURCE, 2009; TESTONI et al, 2017). O bioma se caracteriza por invernos secos e 13 
verões chuvosos, quando a precipitação anual é em torno de 1.500 mm e ocorre, praticamente, 14 
entre os meses de Outubro até Março (ARAUJO et al., 2012). A função biológica do solo e 15 
atividade microbiana são afetadas pela mudança de estação da seca para chuvosa, o que indica 16 
a importância da disponibilidade de água para os processos do solo (MENDES et al., 2012; 17 
SILVA, 2004). 18 
 A flora do cerrado possui características de uma vegetação adaptada ao fogo, com 19 
árvores contorcidas de tronco firme e resistente. O fogo é um fator de importância ecológica no 20 
cerrado para redistribuição e ciclagem de nutrientes acumulados nas camadas de serrapilheira 21 
e matéria orgânica (MIRANDA et al., 2003). Uma característica marcante da vegetação do 22 
cerrado é que muitas plantas florescem ou produzem folhas novas na época da seca, uma 23 
indicação de que o estresse hídrico não é tão severo para a vegetação local (POLLARD, 2009). 24 
A vegetação do cerrado é subdivida de acordo com a cobertura vegetal, compreendendo três 25 
tipos de formações vegetais básicas: formações florestais, savânicas e campestres (RIBEIRO et 26 
al., 1998). A microbiota presente no solo varia entre os tipos de vegetação do cerrado em função 27 
das diferenças abióticas, como fertilidade, umidade, pH e temperatura, sendo normalmente mais 28 
rico em fisionomias de alta cobertura vegetal (ARAUJO et al., 2018). O campo sujo é registrado 29 
como uma fisionomia campestre e é exclusivamente herbáceo-arbustivo, com baixa cobertura 30 
vegetal (RIBEIRO e WALTER, 1998).  31 
 O cerrado possui uma fauna de cupins diversa com pelo menos 42 espécies conhecidas 32 
(OLIVEIRA et al., 2013) e 140 espécies registradas (CONSTANTINO et al., 2005). A fauna 33 
16 
 
de cupins do cerrado é distinta daquela encontrada em florestas úmidas, com uma larga 34 
proporção de espécies que se alimentam de serapilheira e material orgânico na superfície, 35 
incluindo os grupos: Syntermes, Velocitermes, Ruptitermes, Rhynchotermes, Cornitermes e 36 
Nasutitermes (CONSTATINO et al., 2007). Os cupins do gênero Syntermes (Figura 1-d) 37 
normalmente constroem cupinzeiros pequenos com a maior parte subterrânea (pode chegar a 38 
1,5m) e podem ser encontrados no campo sujo (Figura 01-c) (NEGRET e REDFORD, 1982). 39 
As colônias de cupins são distribuídas de acordo com a suas preferências de habitat, como 40 
abundância de madeira e matéria orgânica, umidade e tipo de solo (CONSTANTINO et al., 41 
2007). A construção do ninho pode variar desde cupinzeiros complexos até galerias 42 
subterrâneas, cuja atividade permite que partículas de solo sejam transportadas por uma 43 
profundidade significativa, contribuindo para a sua aeração (SANDS, 1972). As paredes do 44 
cupinzeiro são diferentes do restante da construção, pois elas têm papel crucial na estabilidade 45 
do ninho durante períodos de chuva. A estruturação externa é feita de poros de diferentes 46 
tamanhos, de forma que os poros maiores recebam a água e a repassem para poros menores. 47 
Assim, os poros maiores ficam disponíveis para troca de gás e ventilação do ninho enquanto 48 
poros menores drenam água da chuva (SINGH et al., 2019).  49 
 A relação entre cupins e o solo é um assunto amplamente estudado (LEE e WOOD, 50 
1971), mas pouco se sabe a respeito da interação entre espécies específicas de cupins e 51 
diferentes tipos de solo (CONSTANTINO et al., 2005). A porção do solo e do ecossistema que 52 
sofre o impacto dos cupins é chamado de termitosfera, que possuí características como a textura 53 
do solo e conteúdo de matéria orgânica distintos do que quando comparado ao solo adjacente 54 
(LAVELLE, 2018). A ação dos cupins no solo do cerrado pode estar relacionada ao aumento 55 
do valor de o pH, da concentração de cálcio, de fósforo, de potássio e a diminuição da saturação 56 
por alumínio (FAGERIA e BALIGAR, 2005). Muitos cupins usam as propriedades termais do 57 
seu cupinzeiro para auxiliar no controle de temperatura. Em áreas quentes e secas, isso significa 58 
cultivar o solo como um ambiente termalmente tamponado (TURNER et al., 2008). Mudanças 59 
nos parâmetros físicos e químicos do solo do cupinzeiro são fundamentais para o 60 





Figura 1. Fitofisionomia campo sujo em área de cerrado e local de coleta das amostras de solo no IBGE em 64 
2017 e 2018. Vegetação associada ao cupinzeiro da espécie S. wheeleri identificada como Davilla elíptica da 65 
família Dileniaceae (a) e Chresta sphaerocephala da família Asteraceae (b). O cupinzeiro da espécie S. wheeleri 66 
indicado pela seta vermelha (b), a vegetação do campo Sujo na época da chuva (c) e o cupim trabalhador da espécie 67 
Syntermes wheeleri no solo de cupinzeiro (d). 68 
 69 
1.2 A colônia de cupins e o gênero Syntermes  70 
 71 
 Os cupins, ou térmites, são animais da ordem Isoptera considerados “baratas sociais” 72 
por serem ancestralmente comuns à estas e por serem animais eusociais, característica que 73 
permite a distribuição de tarefas pelo sistema de castas polimórficas, ou seja, o estágio adulto 74 
destes animais é caracterizado por mais de uma morfologia, no qual apenas uma possui o 75 
sistema reprodutor (BIGNELL e ROISIN, 2013). Dessa forma, os genes das castas estéreis são 76 
suficientemente semelhantes aos genes dos reprodutores para garantir que os trabalhadores da 77 
próxima geração continuem assistindo às castas reprodutoras, ao invés de investirem em suas 78 
próprias gônadas para serem um animal completo (HIGASHI et al., 2000). Podemos então, 79 
visualizar a colônia como um único organismo que é dividido de acordo com as suas funções: 80 
Reprodução (alados, reis e rainhas); alimentação e estrutura (trabalhadores); defesa (soldados) 81 
e proteção, fortificação e homeostase (cupinzeiro) (BIGNELL et al., 2011).  82 
 A rainha é o único indivíduo da colônia capaz de gerar descendentes após o 83 
acasalamento e, ao atingir um certo nível de maturação, os alados são gerados para deixarem o 84 
ninho a procura de um par e gerar uma nova colônia, o que ocorre geralmente durante o período 85 
de chuva (BIGNELL e ROISIN, 2013). Os trabalhadores, no entanto, raramente deixam a 86 
colônia, apenas para forragear. Eles também são responsáveis pela construção do cupinzeiro, 87 
que é fortemente defendido por soldados, e pela alimentação dos demais indivíduos do ninho, 88 
o que reflete em uma composição similar da microbiota intestinal entre os integrantes da colônia 89 
(MOREIRA et al., 2018). A construção de um ninho é uma característica própria de animais 90 
eusociais, que, no caso dos cupins, serve para proteção contra predadores; evitar correntes de 91 




 O hábito alimentar não é a única variável capaz de afetar a microbiota bacteriana dos 93 
cupins (SANTANA et al., 2015). No entanto, as categorias nutricionais dos cupins definem a 94 
sua mandíbula e possuem influencia direta na composição microbiana intestinal, sendo estas: 95 
solo, matéria orgânica e madeira; que podem ser consumidas em diferentes níveis de 96 
decomposição (BIGNELL, 2005; COLEMAN, 2015). Ancestralmente, os insetos costumavam 97 
ser mais ativos no solo como decompositores, antes do desenvolvimento do herbivorismo, por 98 
meio de associações simbióticas (COLEMAN, 2015). A estabilidade do ninho e outros 99 
elementos chave da comunidade de cupins como tamanho da colônia, desenvolvimento de 100 
castas e construção de um cupinzeiro estão associados à nutrição destes animais, sendo esta 101 
uma característica fundamental para o desenvolvimento da eusocialidade e, portanto, para o seu 102 
sucesso evolutivo (TRANIELLO & LEUTHOLD, 2000). 103 
 O intestino dos cupins é dividido em três partes: anterior, médio e posterior. A digestão 104 
é feita, de maneira geral, via enzimas no intestino médio e fermentação no intestino posterior 105 
por meio de simbioses microbianas, que são, em sua maior parte, arquéias e bactérias 106 
(BIGNELL, 2005; BIGNELL e ROISIN, 2013). Alguns cupins mais desenvolvidos também 107 
cultivam fungos basidiomicetos externamente em seu cupinzeiro (COLEMAN, 2015) e alguns 108 
mais primitivos, contam com a presença de protistas flagelados em sua porção final do intestino 109 
para auxiliar na digestão do material celulósico (BIGNELL e ROISIN, 2013). Esses 110 
microrganismos são capazes de exercer diversas funções como: metabolismo dissimilatório de 111 
carboidrato, consumo de oxigênio, metabolismo assimilatório e dissimilatório de nitrogênio, 112 
metanogênese (ROULAND-LEFÈVRE e BIGNELL, 2006), pedogênese (BIGNELL, 2005) e 113 
agirem como um sistema de defesa contra agentes externos (DILLON e DILLON, 2003). O 114 
maior evento evolutivo dos cupins foi a utilização do solo para construção do seu ninho e 115 
também o seu consumo, o que coincidiu com a perda de protistas e subsequente substituição 116 
por simbiontes bacterianos (BIGNELL et al., 2008). 117 
 A família Termitidae é a maior família de cupins na região tropical e agrega diversas 118 
espécies de cupins endêmicas do cerrado (CONSTANTINO, 2005). O trato digestivo da família 119 
Termitidae é altamente estruturado e compartimentalizado por gradientes distintos de pH, O2 e 120 
H2, de maneira que, o alimento seja degradado por diferentes nichos da microbiota e por 121 
diferentes vias metabólicas, dependendo da sua posição no trato gastro-intestinal (BRAUMAN, 122 
2000; SANTANA et al., 2015). O gênero Syntermes inclui os cupins da subfamília 123 
Nasutitermitinae, família Termitidae, que são amplamente distribuídos nas savanas tropicais e 124 
caracterizados pelo seu grande tamanho, ninhos normalmente subterrâneos e alimentação de 125 
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folhas de serrapilheira (MICHEL e BATISTA, 2013). Esses animais fazem parte do clado de 126 
cupins superiores que utilizam apenas bactérias como simbiontes intestinais.  127 
 A perda de flagelados acelerou evoluções fisiológicas e anatômicas no intestino, com 128 
um desenvolvimento e compartimentalização do intestino posterior, a fim de sofisticar os 129 
sistemas de fermentação dessa região (BIGNELL e ROISIN, 2013). Os filos bacterianos mais 130 
abundantes nestes cupins são: Firmicutes, Spirochaetes, Bacteroidetes e Synergistetes, 131 
(SANTANA et al., 2015) que estão distribuídos de acordo com as suas preferências no intestino 132 
e mantidos em seus determinados compartimentos mesmo após movimentos peristálticos, o que 133 
é explicado devido a presença de genes para quimiotaxia (WARNECKE et al., 2007). Estudos 134 
comparativos entre a microbiota intestinal e o solo do cupinzeiro dos cupins do gênero 135 
Syntermes demonstram que ambos são diferentes entre si, com uma prevalência maior de 136 
Actinobacteria e Proteobacteria no cupinzeiro e Firmicutes e Spirochaetes no intestino 137 
(MOREIRA et al., 2018; SANTANA et al., 2015).  138 
 139 
1.3 A microbiota do solo e os ciclos biogeoquímicos 140 
 141 
 A matriz do solo é construída por vários agregados de diferentes tamanhos e formas, 142 
formando poros e microambientes importantes para distribuição e especialização de nichos da 143 
comunidade microbiana, (YOUNG e CRAWFORD, 2004) cuja atividade varia com a 144 
profundidade e é mais dependente das características intrínsecas do solo a medida que se afasta 145 
da superfície (MENDES et al., 2012). Pesquisadores tem demonstrado contínuo interesse na 146 
enorme diversidade microbiana encontrada em ambientes terrestres, responsável por governar 147 
produtividade vegetal e manter ciclos biogeoquímicos importantes. Aproximadamente, 80% 148 
dos processos que ocorrem no solo são mediados pela microbiota (NANNIPIERI et al., 2003). 149 
 O ciclo do carbono compreende da interação entre a fotossíntese terrestre e marinha, 150 
respiração e formação de matéria orgânica, dependente de dois gases principais: CO2 e metano, 151 
que fazem parte do efeito estufa e regulam a temperatura da Terra. A microbiota do solo 152 
consome parte dessa biomassa primária de carbono na forma de decomposição e auxilia na 153 
formação e manutenção da matéria orgânica do solo (HORWATH, 2007). Desde o final dos 154 
anos 1800s, o uso de combustível fóssil, desmatamento e conversão de áreas para pasto e 155 
agricultura, resultaram em uma transferência do carbono para a atmosfera (FALKOWSKI et 156 
al., 2008), que possui um efeito direto nas mudanças climáticas. 157 
 O nitrogênio é um elemento essencial para a vida e assume diversas formas são 158 
altamente dependentes da atividade de microrganismos do solo (HORWATH, 2007). A 159 
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transformação de N2 para a forma orgânica do nitrogênio permite a entrada deste elemento no 160 
ciclo biológico (PIRES, 2016), que consiste em três processos: decomposição da matéria 161 
orgânica e degradação do N orgânico em amônia ou fixação de N2 atmosférico via 162 
microrganismos do solo, assimilação do N orgânico em nitrito e processos dissimilatórios 163 
(PAJARES e BOHANNAN, 2016). A fixação biológica de N2 por microrganismos é a maior 164 
fonte de nitrogênio na natureza (GALLOWAY et al., 2003). O ciclo do fósforo (P) está 165 
interligado ao ciclo do N, uma vez que a mobilização desse elemento é dada pela enzima 166 
fosfatase no processo de mineralização, cuja síntese requer grande quantidade de N (PAJARES 167 
e BOHANNAN, 2016). A vegetação do cerrado é mais limitante em fósforo (P) do que 168 
nitrogênio (N), mas a limitação de nitrogênio ainda é maior do que em outros ecossistemas 169 
como florestas chuvosas tropicais (NARDOTO et al., 2006). Assim como nos demais ciclos, o 170 
ciclo do fósforo é afetado por diversos fatores do solo como: umidade, pH, composição da 171 
matéria orgânica e concentração de O2 (ESPINOZA et al., 1914). 172 
 A comunidade microbiana do solo é altamente numerosa e diversa e geralmente tem que 173 
lidar com baixa abundância de recursos e condições não favoráveis que reduzem a taxa de 174 
crescimento e metabolismo dos microorganismos (HORWATH, 2007). A atividade microbiana 175 
no solo está menos associada à vegetação, sazonalidade e ano quando este é coletado entre 5 a 176 
20 cm do que na superfície do solo, 0 a 5 cm. Com o aumento da profundidade, a comunidade 177 
microbiana fica mais dependente das características intrínsecas do solo (MENDES et al., 2012). 178 
Em relação à microbiota do solo do cerrado, o impacto do fogo é menor do que a sazonalidade, 179 
não havendo diferenças significativas na biomassa microbiana logo após a queimada (SILVA, 180 
2004), indicando o quão importante é a sazonalidade para este ambiente. 181 
 O estudo de filos dominantes em determinados ambientes permite compreender a 182 
capacidade funcional de uma comunidade microbiana. Apesar da relação entre a diversidade 183 
bacteriana e os diferentes parâmetros do solo ser ainda pouco conhecida (BAVEYE et al., 184 
2018), alguns filos representam um grupo "core" de dominantes que são relativamente 185 
invariáveis e presentes em abundâncias proporcionais entre amostras de solo (DELGADO-186 
BAQUERIZO et al., 2018). Uma análise anterior mostra que os filos mais abundantes do solo 187 
de cerrado são: Acidobacteria, Proteobacteria, Actinobacteria, Verrucomicrobia, 188 
Planctomycetes, Gemmatimonadetes e Bacteroidetes, (ARAUJO et al., 2012; DE CASTRO et 189 
al., 2016), o que enquadra a comunidade do solo do cerrado como semelhante à comunidade 190 
de outros solos, uma vez que Proteobacteria, Acidobacteria e Actinobacteria são os filos mais 191 
abundantemente distribuídos (DELGADO-BAQUERIZO et al., 2018; JANSSEN, 2006), o que 192 
indica que esses filos são componentes importantes os processos de função microbiana no solo. 193 
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2.0 HIPÓTESES 194 
 195 
1. O solo do cupinzeiro terá menor diversidade bacteriana do que o solo do cerrado; 196 
 197 
a. Os cupinzeiros são feitos a partir das próprias fezes dos cupins ou solo cimentados 198 
com saliva, ou uma combinação dos dois (CONSTANTINO et al, 2006). A saliva 199 
dos cupins normalmente possui peptídeos antimicrobianos e antifúngicos que 200 
auxiliam na defesa contra patógenos da colônia e podem afetar diretamente a 201 
microbiota do solo do cupinzeiro (HAMILTON e BUMMER, 2011). As suas fezes, 202 
por sua vez, possuem uma composição microbiana distinta  daquela do solo, que é 203 
específica para processos digestórios e intestinais e são geralmente anaeróbicas e 204 
alcalinofílicas (SANTANA et al., 2015; BRUNE e DIETRICH, 2015). 205 
 206 
2.0. O conteúdo de nitrogênio e pH do solo de cupinzeiro é maior do que do solo do 207 
cerrado; 208 
 209 
a. As atividades dos cupins no ecossistema alteram o conteúdo de carbono orgânico, 210 
umidade e o pH do solo (LEE e WOOD, 1971), que é normalmente mais alcalino 211 
em regiões de cupinzeiro em relação ao solo adjacente (LI et al., 2017). Apesar do 212 
conteúdo de nitrogênio nas fezes dos cupins resultante da sua fixação de nitrogênio 213 
pelos seus simbiontes intestinais ser baixa, ela pode ainda ser fonte de nitrogênio 214 
sob determinadas condições (BREZNAK, 1982). 215 
  216 
3. A sazonalidade não altera a riqueza bacteriana do solo do cupinzeiro; 217 
 218 
a. O cupinzeiro possui papel protetor para a colônia, mantendo condições de 219 
temperatura e umidade favoráveis aos cupins (SINGH et al., 2019; TURNER et al., 220 
2008) e permite o armazenamento de reservas de alimento, uma vantagem 221 
especialmente em regiões que ocasionalmente ocorrem queimadas, inundações ou 222 
condições ambientais diversas que impeçam o forrageamento (BIGNELL e 223 
ROISIN, 2013). Desta forma, o cupinzeiro se mantém estável a ações externas como 224 






3.0 OBJETIVO 229 
 230 
3.1 Objetivo geral 231 
  232 
  O objetivo desse trabalho de mestrado é caracterizar a comunidade bacteriana do solo 233 
do cupinzeiro, espécie Syntermes wheeleri, e comparar com a microbiota do solo do cerrado, 234 
Campo sujo.  235 
 236 
3.2 Objetivos específicos 237 
 238 
a) Caracterizar a comunidade bacteriana das amostras de solo de campo sujo(50-60cm) e 239 
cupinzeiro (0-10cm e 50-60cm); 240 
b) Avaliar o impacto da sazonalidade sob parâmetros de diversidade entre as amostras; 241 
c) Analisar e comparar parâmetros do solo associados ao conteúdo de nitrogênio e pH; 242 
d) Comparar índices de diversidade e riqueza entre os sítios das amostras e entre as 243 
estações propriedades químicas do solo de cupinzeiro e de cerrado campo sujo; 244 


















4.0 METODOLOGIA 261 
 262 
4.1 Coleta e amostragem do solo  263 
 264 
A fim de caracterizar as propriedades do solo do cupinzeiro e do cerrado, a coleta foi 265 
feita em triplicatas na fitofisionomia identificada como Campo Sujo no IBGE (15º56’54.6”S ; 266 
47º52’11.7”W) do solo de cupinzeiro da espécie S. wheeleri, identificado por meio da 267 
observação do soldado da espécie e coletada em dois níveis de profundidade diferentes com um 268 
intervalo de 10cm, no topo (0-10 cm) e entre 50-60 cm de profundidade, enquanto o solo do 269 
campo sujo foi coletado a 100 metros de distância do cupinzeiro na mesma profundidade entre 270 
50-60 cm para controle. As amostras foram coletadas em diferentes períodos para avaliar o 271 
efeito da sazonalidade, o período da seca foi em setembro de 2017, a da transição em novembro 272 
do mesmo ano, e a da chuva em março de 2018  (figura 03). As amostras foram peneiradas no 273 
local e armazenadas em sacos plásticos herméticos e levadas em caixas térmicas com gelo até 274 
o laboratório para armazenamento a -80ºC no mesmo dia.  275 
 276 
 277 
Figura 2. Dados da precipitação mensal de julho de 2017 à Março de 2018 em Brasília disponibilizados pelo 278 
Instituto Nacional de Meterologia (INMET). As setas indicam os meses em que foram coletados as amostras de 279 
solo: estação seca em setembro de 2017, transição em novembro de 2017 e estação chuvosa em março de 2018. 280 
 281 
4.2 Parâmetros físicos e químicos  282 
 Para analisar a composição química do solo, o pH em água foi medido em laboratório a 283 
partir de 10g de solo em 25mL de água destilada e medido com o potenciômetro pH HANNA 284 
HI 2221 Calibration Check pH/ORP meter calibrado, após 1 hora de repouso da solução. A 285 
mineralização líquida de nitrogênio foi feita com 2 gramas de solo armazenado e 25 mL de KCl 286 













identificados. A determinação do nitrato e do amônio foram feitas pelo espectrofotômetro 288 
Shimadzu UV-1203 para medições em 218, 228, 254, 280 nm para o nitrito e com reagente de 289 
Nessler para o amônio. Para o cálculo de  umidade do solo, parte da amostra coletada foi 290 
disposta em pequenos recipientes de alumínio que foram pesados e colocados destampados 291 
durante 72 horas a 105ºC em uma estufa para secar e foram pesados novamente. Em ambas 292 
pesagens, desconsiderando o peso do recipiente, foi feito o cálculo para umidade gravimétrica 293 
(CLAESSEN e BARRETO, 1996). 294 
 295 
4.3 Extração de DNA genômico  296 
 297 
 O solo armazenado no freezer -80º foi parcialmente descongelado para extração de DNA 298 
de acordo com a metodologia do protocolo de Griffiths, et al 2000 com 0,5g de solo em um 299 
tubo com “beads” de vidro, utilizando CTAB 5%, clorofórmio e álcool isoamílico (24:1) e 300 
precipitando o material genético com 30% PEG 6000 durante 12 horas. O DNA foi quantificado 301 
pelo método Qubit BR e a qualidade do material foi verificada com gel de agarose.  302 
 303 
4.4 Biblioteca do gene rRNA 16S e sequenciamento 304 
 305 
 Para descrição da comunidade bacteriana do solo, as 27 amostras de DNA foram 306 
enviadas para sequenciamento na Macrogen, Coréia do Sul. A empresa foi responsável pela 307 
construção da biblioteca de 16S marcando para a região V3-V4 do gene com primers padrão 308 
(Bakt_341F: CCTACGGGNGGCWGCAG Bakt_805R: GACTACHVGGGTATCTAATCC). 309 
O sequenciamento do amplicon rRNA 16S foi feito na plataforma Illumina Miseq, “pair-310 
ended”, 300 pares de base, 100k reads/amostra e entregue em formato fastq. A qualidade do 311 
sequenciamento foi analisada pelo programa FASTQC versão 0.11.8, Andrews S (2010). 312 
FASTQC: A quality control tool for high throughput sequence data. Available online at: 313 
http://www.bioinformatics.brabraham.ac.uk/projects/fastqc.  314 
 315 
4.5 Análise de Bioinformática e estatística 316 
 317 
 As sequências brutas foram pré-processadas pelo programa bbduk no pacote do 318 
BBTools para remoção de adaptadores Nextera e sequências Phix ( BBMap – Bushnell B. 319 
– sourceforge.net/projects/bbmap/). As sequências foram então importadas para o programa 320 
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QIIME2 2019.7 (BOLYEN et al., 2019) e o pipeline executado como sequencias “paired-321 
ended”. Para caracterização bacteriana com base na taxonomia, foram utilizados os plug-ins 322 
disponíveis do programa (https://docs.qiime2.org/2019.10/plugins/) para unir os pares de 323 
sequências, retirar os primers (MARTIN, 2011), filtrar por qualidade (mínimo 20) 324 
(BOKULICH et al., 2013), dereplicar , clusterização de OTUs utilizando o método de novo 325 
VSEARCH com 97% de identidade, remoção de chimeras (UCHIME de novo) (ROGNES et 326 
al., 2016) e taxonomia utilizando o banco de dados SILVA (2018) (QUAST et al., 2012).  327 
 Para comparação da comunidade bacteriana entre os solos, foi feita a analise a partir de 328 
gráficos de “Principal Component Analysis” (PCoA), curva de rarefação, número de OTUs 329 
observadas e índices de Pielou e Shannon através do programa QIIME2 (BOLYEN et al., 330 
2019). A análise de inferência funcional também foi avaliada por meio do pipeline do 331 
PICRUST2 (LANGILLE et al., 2013) adaptado para ser utilizado dentro QIIME2 como um 332 
plug in. As análises estatísticas foram feitas para validar os dados entre as amostras e avaliar o 333 
impacto da sazonalidade. Testes de normalidade (Shapiro), paramétricos (t e anova) e não 334 
paramétricos (Kruskall-Wallis) foram feitos pelo programa Prism versão 8.0.2 e pelo programa 335 
Rstudio versão 1.1.456 – © 2009-2018 RStudio, Inc. Gráficos de NMDS, RDA e heatmap 336 
foram feitos por pipelines no Rstudio, com os pacotes: Vegan (OKSANEN et al., 2019), 337 
Phyloseq (MCMURDIE e HOLMES, 2013) e Pheatmap (KOLDE et al., 2019), 338 
respectivamente. 339 
 340 
Tabela 1. Relatório do número de sequências das amostras de solo do campo sujo e cupinzeiro na estação 341 
seca, chuvosa e a transição. Amostras estão dispostas em triplicatas de acordo com a sua estação coletada, de 342 
maneira que: CS representam amostras do solo do campo sujo, C0 representam amostras do solo do topo do 343 
cupinzeiro (0-10 cm) e C60 representam as amostras do solo do cupinzeiro profundo (50-60 cm). O número de 344 
sequências para cada amostra está representado pelo ‘nº de reads’. 345 
Amostra Estação nº de reads 
CS 1 Seca 292.964 
CS 1 Transição 316.672 
CS 1 Chuva 313.396 
CS 2 Seca 325.076 
CS 2 Transição 290.122 
CS 2 Chuva 348.036 
CS 3 Seca 316.966 
CS 3 Transição 321.988 
CS 3 Chuva 346.532 
C0 1 Seca 349.610 
C0 1 Transição 320.894 
C0 1 Chuva 303.686 
26 
 
C0 2 Seca 291.644 
C0 2 Transição 352.714 
C0 2 Chuva 337.440 
C0 3 Seca 325.634 
C0 3 Transição 321.140 
C0 3 Chuva 351.796 
C60 1 Seca 318.624 
C60 1 Transição 338.964 
C60 1 Chuva 302.450 
C60 2 Seca 328.794 
C60 2 Transição 303.334 
C60 2 Chuva 305.224 
C60 3 Seca 315.918 
C60 3 Transição 320.978 
























5.0 RESULTADOS 367 
 368 
5.1 O solo do cupinzeiro será menos diverso do que o solo do cerrado em relação aos 369 
grupos bacterianos. 370 
 371 
 Os filos mais abundantes nas amostras de solo foram: Acidobacteria, Actinobacteria, 372 
Chloroflexi, Planctomycetes, Proteobacteria, Verrucomicrobia e WPS-2 (Figura 3 e Figura S1). 373 
A análise estatística (tabela suplementar S1) mostrou que Actinobacteria e Proteobacteria eram 374 
significativamente mais abundantes nas amostras do cupinzeiro do que nas amostras do campo 375 
sujo. Os filos raros foram considerados como aqueles que representam menos de 1% da 376 
comunidade bacteriana total e compreendem cerca de 2% da comunidade total do campo sujo 377 
e cerca de 1,5% da comunidade dos cupinzeiros (Figura 4).   378 
 379 
 380 
Figura 3. Abundância relativa dos filos bacterianos abundantes para as amostras de campo sujo (60cm), 381 
























































representa mais de 1% da comunidade bacteriana total estão dispostos no gráfico com a sua respectiva porcentagem 383 
descrita em branco (ou preto para WPS-2). Os valores são médias aritméticas das triplicatas de campo sujo, 384 
cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) na estação seca. 385 
 386 
 387 
Figura 4. Abundância relativa dos filos bacterianos raros de 1% para as amostras de campo sujo (60cm), 388 
cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) na estação seca de 2017. Filos cuja abundância relativa 389 
representa menos de 1% da comunidade bacteriana total estão dispostos no gráfico com a sua respectiva 390 
porcentagem descrita em branco. Os valores são médias aritméticas das triplicatas de campo sujo, cupinzeiro topo 391 
(0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) na estação seca. 392 
 393 
 Para confirmar essa diferença entre os solos, foi feito um heatmap com o número de 394 
sequências dos filos na estação seca (Figura 5). As triplicatas do solo controle se agrupam 395 
filogeneticamente quanto à sua similaridade pela distribuição dos filos microbianos da mesma 396 
forma que as amostras do cupinzeiro. Dentro do clado dos cupinzeiros, existe uma subdivisão 397 
para as amostras do topo (0-10cm) e do solo profundo (50-60cm), demonstrando que elas 398 
também diferem entre si quanto à distribuição dos filos.  399 







































































Figura 5. Análise de ‘heatmap’ da disposição dos filos bacterianos de acordo com a sua abundância relativa 403 
para amostras de campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) na estação seca 404 
de 2017. As triplicatas das amostras do campo sujo, cupinzeiro 0 cm e cupinzeiro 60 cm estão dispostas 405 
horizontalmente de acordo com a sua similaridade na parte inferior do gráfico. Os filos bacterianos estão dispostos 406 
verticalmente de forma que os tons quentes (vermelho, laranja e amarelo) representam maior abundância daquele 407 
filo na amostra em comparação às demais. Os tons frios em azul representam menor abundância do filo na amostra.  408 
 409 
 O gráfico de PCoA analisa as amostras pela matriz de dissimilaridade Bray Curtis que 410 
















































entre o  campo sujo e o cupinzeiro (Axis 1 – 45,34%) e uma uma separação entre as duas 412 
profundidades do cupinzeiro (Axis 2 – 23,95%) quanto à sua composição taxonômica. 413 
 414 
  415 
Figura 6. Análise de coordenada principal (PCoA) da comunidade bacteriana das amostras de solo do 416 
campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) na estação seca de 2017. 417 
Coordenadas principais da análise de Bray Curtis separam as amostras do campo sujo em vermelho, cupinzeiro 418 
topo (0cm) em laranja e cupinzeiro profundo (60cm) em marrom (Axis 1 – 45,34% e Axis 2 – 23,95% e Axis 3 – 419 
11,09%). 420 
 421 
 A diversidade das amostras e das estações foi medida pelo índice de shannon. Na estação 422 
seca é onde encontra-se o maior índice de shannon na amostra do solo de campo sujo (50-60cm) 423 
que é significativamente maior que o índice de shannon do cupinzeiro profundo (50-60cm), 424 
indicando que o solo do cupinzeiro é menos diverso que o solo do campo sujo na seca. Para a 425 
estação chuvosa e a transição, não há diferença estatística entre o valor do índice de Shannon 426 






Figura 7. Valor do índice de Shannon para diversidade bacteriana das amostras de solo de campo sujo 431 
(60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm), coletados no IBGE em Brasília, 2017 e 2018. 432 
As amostras estão dispostas no eixo x do gráfico e os valores do índice de Shannon no eixo y. As estação seca, 433 
chuvosa e a transição estão representadas pela escala de cor cinza e preto de acordo com a legenda.  Valores 434 
significativos foram considerados com o valor de p <0,05 e estão indicados com ‘*’.  435 
 436 
 Apesar da diferença entre as amostras, a análise de predição funcional permite inferir, a 437 
partir de uma análise dissimilatória, a influência do sítio de coleta ou estação no funcionamento 438 
de processos da comunidade microbiana. A predição genômica é feita para cada amostra e o 439 
output tem a relação completa da soma das vias funcionais que pode ser usado em uma análise 440 
dissimilatória. A análise de inferência funcional da comunidade microbiana das amostras do  441 
campo sujo e do cupinzeiro (Figura 8) e das estações (Figura S3) mostra uma aglomeração no 442 
centro do gráfico de dissimilaridade, indicando provável redundância funcional. 443 
 444 
 445 
Figura 8.Análise de coordenada principal (PCoA) dos dados de inferência funcional das amostras de solo 446 
do campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm). Coordenadas principais da 447 
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análise de Bray Curtis separam as amostras do campo sujo em vermelho, cupinzeiro topo (0cm) em azul e 448 
cupinzeiro profundo (60cm) em laranja (Axis 1 – 61,25%; Axis 2 – 13,51% e Axis 3 – 9,925%). 449 
 450 
 A análise funcional a partir da taxonomia permitiu a anotação de enzimas que participam 451 
do metabolismo do nitrogênio. Desta forma, as amostras de solo do campo sujo e do cupinzeiro 452 
são potencialmente capazes de: executar a fixação de nitrogênio, pela enzima nitrogenase; 453 
reduzir nitrato a nitrito, pela enzima nitrato redutase; reduzir óxido nítrico, pela enzima óxido 454 
nítrico redutase; produzir percursores do metabolismo do glicerol, pela enzima glicerol-3-455 
fosfato desidrogenase; oxidar amônia em nitrito, pela enzima amônia monoxigenase; produzir 456 
glutamina a partir de amônia e glutamato, pela enzima glutamina sintetase e produzir glutamato 457 
pela enzima glutamato sintase (Apêndice 1 – tabela suplementar 3). A enzima glutamina 458 
sintetase (GS) é mais abundante nas amostras da transição e chuva do campo sujo e cupinzeiro 459 
topo (0-10cm) enquanto que, para as amostras do cupinzeiro profundo (50-60cm), ela é mais 460 
abundante na estação seca. A glutamato sintase, por sua vez, é mais abundante na estação seca 461 
para amostras de solo do campo sujo (50-60cm) e cupinzeiro topo (0-10cm) (Apêndice 1 – 462 
tabela suplementar 4). 463 
 464 
5.2 O conteúdo de nitrogênio e pH do solo de cupinzeiro é maior do que do solo do cerrado. 465 
 466 
 Os valores de nitrito, amônio, umidade e pH foram medidos em laboratório e estão 467 
dispostos na Tabela 2. Nitrito e amônio foram os parâmetros usados para representar o conteúdo 468 
de nitrogênio das amostras. A análise estatística para dados não paramétricos foi aplicada a 469 
todos os parâmetros. A sazonalidade não foi estatisticamente diferente para as análises do 470 
nitrato, amônio e pH. Portanto, a estatística aplicada para esses parâmetros em relação aos 471 
grupos de campo sujo, cupinzeiro topo (0-10cm) e cupinzeiro profundo (50-60cm) foi feita 472 











Tabela 2. Tabela dos parâmetros químicos do solo em relação as diferentes estações para as amostras de 482 
campo sujo (60cm) e cupinzeiro (0 e 60cm) medidos em laboratório a partir do solo coletado no IBGE em 483 
2017 e 2018. Os valores estão dispostos consistem na média aritmética das triplicatas de campo sujo ou cupinzeiro 484 
em uma determinada estação. Os valores de desvio padrão para cada parâmetro está representado por ‘DP’.  485 
 
Estação 










campo sujo 50-60 cm 3,59 0,34 3,18 1,12 17 1,8 4,9 0,3 
cupinzeiro topo 0-10 cm 4,26 0,25 4,15 1,63 12 0,1 5,2 0,02 
cupinzeiro 
profundo 




campo sujo 50-60 cm 3,5 0,17 4,13 0,24 19 2,1 5,4 0,14 
cupinzeiro topo 0-10 cm 6,36 1,9 5,08 1,66 20 6 5,4 0,08 
cupinzeiro 
profundo 




campo sujo 50-60 cm 3,54 0,42 4,95 1,84 26 1,37 5,7 0,02 
cupinzeiro topo 0-10 cm 5,66 3,23 5,05 1,58 23 0,94 4,7 0,45 
cupinzeiro 
profundo 
50-60 cm 3,46 0,7 4,31 0,87 25 1,86 5,6 0,02 
 486 
 Os dados de nitrato para as amostras de solo coletadas no topo do cupinzeiro (0-10cm) 487 
foram estatisticamente maiores do que em relação às amostras de solo coletadas no campo sujo 488 
(50-60cm) (p = 0,01) (Figura 9). Os dados de amônio entre as amostras de solo coletadas  no 489 
campo sujo ambas profundidades do cupinzeiro não foram estatisticamente diferentes entre si 490 
(Figura 10) e os dados de pH foram estatisticamente maiores para as amostras de solo coletadas 491 
no cupinzeiro profundo (50-60cm) do que em relação às amostras de solo coletadas no topo (0-492 
10cm) (Figura 11).  493 
 494 
 495 
Figura 9. Análise dos dados de nitrato [N-NO3] das amostras de solo do campo sujo (60cm), cupinzeiro topo 496 
























cupinzeiro estão representados no eixo x como cs (campo sujo), c0 (cupinzeiro topo) e c60 (cupinzeiro profundo). 498 
Os dados estatisticamente significativos não-paramétricos Kruskal-Wallis estão representados entre cs e c0 por 499 
‘*’, valor de p < 0,05. 500 
 501 
 502 
Figura 10.Análise dos dados de amônio [N-NH4] das amostras de solo do campo sujo (60cm), cupinzeiro 503 
topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) coletados no IBGE em 2017 e 2018. As amostras de campo sujo e 504 
cupinzeiro estão representados no eixo x como cs (campo sujo), c0 (cupinzeiro topo) e c60 (cupinzeiro profundo). 505 
Os dados estatisticamente significativos não-paramétricos Kruskal-Wallis estão representados por ‘*’, valor de p 506 




Figura 11.Análise dos dados de pH das amostras de solo do campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e 511 
cupinzeiro profundo (60cm) coletados no IBGE em 2017 e 2018. As amostras de campo sujo e cupinzeiro estão 512 
representados no eixo x como cs (campo sujo), c0 (cupinzeiro topo) e c60 (cupinzeiro profundo). Os dados 513 
estatisticamente significativos não-paramétricos Kruskal-Wallis estão representados entre c0 e c60 por ‘*’, valor 514 









































 Os valores de nitrato superiores no cupinzeiro topo (0-10cm) tendem a separar essa 517 
amostra dos demais solos pela análise de componente principal (PCA) (Figura 12). Os valores 518 
de correlação de cada variável com os eixos do gráfico estão dispostos no material suplementar 519 
(Tabela S2).  520 
 521 
 522 
Figura 12. Análise de componente principal dos parâmetros das amostras de solo e campo sujo (60cm), 523 
cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) coletados no IBGE, Brasília em 2017 e 2018. Os valores 524 
de nitrato, amônio, umidade e pH são aqueles dispostos na tabela 2 para cada amostra de solo, que são separadas 525 
pelos eixos 1 (35,49%) e eixo 2 (24,60%). As amostras de cupinzeiro topo (0-10cm) estão representadas como c0, 526 
as amostras de cupinzeiro profundo (50-60cm) como c60 e as amostras de campo sujo (50-60cm) como cs. As 527 
formas indicam as triplicatas de cada estação; a bola cheia representa a seca, a bola vazia representa a chuva e o 528 
traço representa a transição. 529 
 530 
 A influência da sazonalidade sob a comunidade bacteriana das amostras de solo do 531 
campo sujo e cupinzeiro foi analisada através do gráfico de escalonamento multidimensional 532 
não-métrico (NMDS), em que os valores de umidade foram pré-fixados e a comunidade 533 
bacteriana foi disposta de acordo com a sua dissimilaridade (Figura 12). As amostras mais 534 
úmidas são aquelas coletadas no cupinzeiro profundo (50-60cm) durante a chuva, associando 535 
os grupos bacterianos dessa amostra a essa variável. O filo Verrucomicrobia foi o único que se 536 





























Figura 13. Escalonamento multidimensional não-métrico (NMDS) da comunidade bacteriana das amostras 540 
de campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) em relação à umidade medida 541 
das estações seca, transição e chuva em 2017 e 2018. Dados da matriz de OTUs bacterianas foram distribuídos 542 
de acordo com a análise dissimilaridade Bray Curtis e dispostas de acordo com os seus valores de umidade. As 543 
amostras de campo sujo estão representadas pela cor vermelha com a sigla “cs” em triplicatas, enquanto amostras 544 
do cupinzeiro topo (0cm) estão representadas pela cor verde e pela sigla“c0” e as amostras do cupinzeiro profundo, 545 
pela cor roxa e a sigla “c60”. O gradiente de verde indica os valores da umidade do solo, de forma que o verde 546 





Figura 14. Análise de regressão linear entre os filos bacterianos mais abundantes para as amostras de campo 550 
sujo e cupinzeiro na estação chuvosa em relação a umidade. Os valores nos quadrantes correspondem ao valor 551 
R da regressão linear e o * vermelho são para valores significativos estatisticamente. Os gráficos representam a 552 
relação do filo com outro filo ou a variável umidade.  553 
 554 
 A influência da umidade para diversidade das amostras foi disposta em uma análise de 555 
componente principal. A transição entre as estações mostra que as amostras do  campo sujo e 556 
cupinzeiro topo (0-10 cm) estão mais próximas entre si do que as amostras do cupinzeiro 557 
profundo (50-60 cm) (Figura 14), que é um padrão diferente daquele observado na estação seca 558 






















































































































 Figura 15. Análise de coordenada principal (PCoA) da comunidade bacteriana das amostras de solo do 563 
campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) na transição de 2017. Coordenadas 564 
principais da análise de Bray Curtis separam as amostras do campo sujo em vermelho, cupinzeiro topo (0cm) em 565 
laranja e cupinzeiro profundo (60cm) em marrom (Axis 1 – 44,14%; Axis 2 – 20,90% e Axis 3 – 13,07%). 566 
 567 
 568 
Figura 16. Análise de coordenada principal (PCoA) da comunidade bacteriana das amostras de solo do 569 
campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) na estação chuvosa de 2018. 570 
Coordenadas principais da análise de Bray Curtis separam as amostras do campo sujo em vermelho, cupinzeiro 571 
topo (0cm) em laranja e cupinzeiro profundo (60cm) em marrom (Axis 1 – 34,68%; Axis 2 – 29,60% e Axis 3 – 572 
14,56%).  573 
 574 
5.3 A sazonalidade não altera a riqueza bacteriana do solo do cupinzeiro. 575 
 576 
 O número de espécies detectado em uma amostra é fortemente influenciado pelo número 577 
de sequências analisadas (SCHLOSS e HANDELSMAN, 2006). O número de OTUs das 578 
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amostras de cupinzeiro e campo sujo aumenta de acordo com o número de sequências na curva 579 
de rarefação até atingir um máximo, o que estima uma cobertura significativa para amostragem, 580 
apesar de não atingir um platô (Figura 16 e 17).   581 
 O número de OTUs observados também foi utilizado para medir a riqueza microbiana 582 
das amostras e das estações. A estação  seca é a que possui maior número de OTUs observados 583 
e a estação chuvosa o menor número (Figura 16). Em relação às amostras, o solo de cupinzeiro 584 
profundo (50-60cm) é a que possuí menor número de OTUs observados e a amostra de solo 585 
coletado na região de campo sujo (50-60cm) possui maior número (Figura 17).    586 
 587 
 588 
Figura 17. Curva de alpha-rarefação do número de OTUs observadas nas estações da seca, chuva e a 589 
transição do solo coletado em área de campo sujo (60cm), solo de cupinzeiro na superfície (0cm) e solo do 590 
cupinzeiro profundo (60cm) no IBGE, Brasília no ano de 2017 e 2018. Eixo y número de OTUs observadas e 591 
eixo x cobertura do sequenciamento para as amostras. A estação da seca está representada em azul escuro, a 592 




































Figura 18. Curva de alpha-rarefação do número de OTUs observadas para o solo coletado em área de campo 595 
sujo (60cm), solo de cupinzeiro na superfície (0cm) e solo do cupinzeiro profundo (60cm) no IBGE, Brasília 596 
no ano de 2017 e 2018. Eixo y número de OTUs observadas e eixo x cobertura do sequenciamento. As amostras 597 
do solo da superfície do cupinzeiro (cupinzeiro 0 cm) está representada em azul claro, enquanto as amostras do 598 
solo de cupinzeiro profundo (cupinzeiro 60cm) está em laranja e as amostras do solo da região de campo sujo (60 599 
cm), em azul claro. 600 
 601 
 Durante a estação da seca, o número de OTUs observados no campo sujo é 602 
significativamente maior que as amostras de cupinzeiro topo (0-10cm) e profundo (50-60cm). 603 
Na estação chuvosa o número de OTUs observados no cupinzeiro profundo (50-60cm) é 604 
significativamente menor do que as amostras de solo do topo (0-10cm) e do campo sujo (Figura 605 
18). Durante a transição, o número de OTUs observados para as três amostras não é diferente 606 
estatisticamente (Figura 18). A amostra de solo do campo sujo é a única que possuí diferença 607 
significativa entre o número de OTUs entre as estações, diminuíndo a sua riqueza a medida que 608 
a as estações avançam. A sazonalidade não possui efeito significativo para a riqueza das 609 


































Figura 19. Análise do valor do número de OTUs observados para as amostras de solo coletado em região de 613 
campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) nas estações seca, transição e 614 
chuva. O número de OTUs observadas está representado no eixo y do gráfico enquanto as amostras estão no eixo 615 
x. A estação seca é representada pela cor vermelha, a transição pela cor laranja e a estação chuvosa pela cor azul. 616 




Figura 20. Análise do valor de OTUs observados dentro de cada amostra de solo coletado em região de 621 
campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0 cm) e cupinzeiro profundo (60cm) para as estações da seca, transição 622 
e chuva. O número de OTUs observados está representado no eixo y enquanto as amostras estão no eixo x. A cor 623 
rosa indica a estação seca, a laranja a transição e azul a estação chuvosa. Valores significativos foram considerados 624 



































































































 A equitabilidade da comunidade microbiana foi medida a partir do índice de Pielou, que 626 
é calculado pelo número total de indivíduos dividido pelo número de espécies que representa a 627 
distribuição de espécies dentro de uma amostra (PIELOU, 1966). Não há diferença entre o 628 
índice de Pielou das amostras do  campo sujo, topo do cupinzeiro (0-10 cm) e cupinzeiro 629 
profundo (50-60 cm). Em relação às estações, a amostra com maior índice de Pielou é a seca 630 
(Apêndice 2 – Figura S2). 631 
 632 
6.0 DISCUSSÃO 633 
 634 
6.1 O solo do cupinzeiro será menos diverso do que o solo do cerrado em relação aos grupos 635 
bacterianos. 636 
 637 
 A maior parte dos filos bacterianos do solo são raros e apenas uma pequena parte é 638 
abundante. No entanto, essa “pequena” parte abundante representa cerca de 41% das sequências 639 
totais do gene 16S rRNA e muitos são encontrados em uma grande variedade de solos 640 
(DELGADO-BAQUERIZO et al., 2018). Os filos com maior abundância relativa nas amostras 641 
de solo mostrados nesse trabalho (Proteobacteria, Acidobacteria, Actinobacteria, 642 
Verrucomicrobia, Chloroflexi, Planctomycetes) podem ser encontrados como mais 643 
representativos na maior parte dos solos amostrados em outros estudos (ARAUJO et al., 2012; 644 
DE ARAUJO et al., 2018; DELGADO-BAQUERIZO et al., 2018; RAPPÉ e GIOVANNONI, 645 
2003; SILVA et al., 2019; HORWATH, 2007). As Actinobacteria possuem uma relação 646 
simbiótica com os cupins que provêm, além da ciclagem e troca de nutrientes, proteção destes 647 
contra patógenos externos através da produção de antimicrobianos, encontrados em abundância 648 
nos cupinzeiros (SUJADA et al., 2014). Actinobacteria é considerado o segundo filo mais 649 
abundante no intestino de cupins superiores e mais prevalente naqueles que se alimentam de 650 
húmus e solo (LIU et al., 2019). Um estudo recente sobre a diversidade funcional da 651 
comunidade bacteriana do solo de cupinzeiro revelou sequências de virulência, patogenicidade 652 
e defesa predominantes nesse solo, responsáveis por uma proteção significativa do ninho 653 
(ENAGBONMA et al., 2019). 654 
 No domínio Bacteria, o filo Proteobacteria constitui atualmente o maior grupo e também 655 
o mais diverso fenotipicamente. Vários representantes desse filo possuem importância 656 
ecológica no ciclo do carbono, enxofre, nitrogênio e são reconhecidos por sua capacidade de 657 
interagir com raízes das plantas, como as Rhizobia que induzem nódulos do sistema de raízes 658 
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de leguminosas, capazes de fixar o nitrogênio atmosférico, criando um relação simbiótica com 659 
a planta (ROBERTSON e KUENEN, 2006). A amônia é o produto primário resultado da 660 
fixação de N por vias simbióticas (BROWN e DILWORTH, 1975) e também é o produto de 661 
fixação primária a partir dos aminoácidos glutamato e glutamina pelas rotas das enzimas 662 
glutamina sintetase e glumatato sintase (KENNEDY, 1966). A atividade dessas duas enzimas 663 
é normalmente mais alta em situações em que o nitrogênio é um elemento limitante (BROWN 664 
e DILWORTH, 1975).  665 
 Nesse trabalho, a dinâmica entre elas é trazida pela análise de inferência funcional, de 666 
forma que, a enzima glutamina sintetase é, potencialmente, mais abundante nas amostras de 667 
cupinzeiro profundo na estação seca enquanto que, para as demais amostras, ela é mais 668 
abundante na presença da umidade, sendo responsável pela fixação de nitrogênio e produção 669 
de glutamina (WOOLFOLF et al.,1966), aminoácido geralmente associado ao crescimento 670 
bacteriano (FILDES e GLADSTONE, 1939). Da mesma maneira, a glutamato sintetase estaria 671 
mais abundantemente presente nas amostras de campo sujo e cupinzeiro topo no período da 672 
seca, catalisando então a via contrária de formação de glutamato (VANONI e CURTI, 1999), 673 
associado à resposta de estresse bacteriano contra ambientes ácidos (FEEHILY e KARATZAS, 674 
2013) (Figura 20). 675 
 Um estudo comparativo da comunidade microbiana do solo em diferentes gradientes de 676 
nitrogênio na forma de nitrato de amônio demonstrou que as amostras com níveis maiores de 677 
adição de nitrogênio tinham maior abundância em Proteobacteria do que amostras com níveis 678 
baixos de adição (FIERER et al., 2012). Na maioria dos sistemas, altos níveis de nitrogênio 679 
estão relacionados à produtividade vegetal, correspondendo a mudanças na composição da 680 
comunidade (NARDOTO et al., 2006). A possível abundância das enzimas glutamina sintetase, 681 
glutamato sintase e glutamato desidrogrenase nas amostras de solo do campo sujo e cupinzeiro 682 






 Figura 21. Ilustração do metabolismo do solo do campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro 687 
profundo (60cm) na estação da seca a partir da análise de inferência funcional. O cupinzeiro 0 cm e 60 cm 688 
estão representados pela cor laranja (0cm) e vermelha (60 cm) e o campo sujo está representado pela cor azul e 689 
“CS”. As reações que possivelmente ocorrem em maior abundância no cupinzeiro 0 cm são: metabolismo do 690 
nitrogênio, desde a sua fixação até transformação em nitrito, nitrato e glicerol e a via e produção de glutamato pela 691 
GOGAT. A reação de formação de glutamina pela GS ocorre no cupinzeiro 60 cm e no campo sujo a reação é 692 
dirigida pela GOGAT no sentido de produção de glutamato. Figura autoral feita pelo www.biorender.com. 693 
 694 
6.2 O conteúdo de nitrogênio e pH do solo de cupinzeiro é maior do que do solo do cerrado 695 
 696 
 No solo, os processos químicos e a atividade da comunidade microbiana estão 697 
intimamente conectados. No entanto, a relação entre esses ainda é pouco conhecida (BAVEYE 698 
et al., 2018). A análise simultânea da comunidade microbiana e os parâmetros do solo, 699 
demonstraram que o pH é o fator mais significativo para composição, diversidade e biomassa 700 
da microbiota local, sendo capaz de moldar a disponibilidade de nutrientes do solo 701 
(ZHALNINA et al., 2014). O solo é normalmente mais ácido em locais próximos a superfície 702 
e amostragens mais profundas podem, potencialmente, diluir a acidez do pH (REEVES e 703 
LIEBIG, 2016). A umidade, por sua vez, é capaz de alterar a composição química do solo do 704 
cerrado, como o pH (SILVA et al., 2019). Esse mesmo estudo mostrou que Verrucomicrobia 705 
era o filo mais associado à estação chuvosa no cerrado, corroborando com os dados 706 
apresentados neste trabalho.  707 
 O filo Verrucomicrobia forma um grupo distinto dentro do domínio Bacteria, 708 
caracterizado por membros amplamente distribuídos no solo e em ambientes aquáticos e que 709 
são filogeneticamente próximos ao filo Planctomycetes (LEE et al., 2009). Um estudo sobre 710 
preferências de habitat para Verrucomicrobia indicou que a abundância do filo estava 711 
negativamente relacionada à temperatura e que a mudança de estação era o vetor mais 712 
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importante para variação da comunidade dessas bactérias, diminuindo à medida que as estações 713 
avançam e a temperatura aumenta (CHIANG et al., 2018; SILVA et al., 2019). Similarmente, 714 
níveis de fósforo e nitrogênio das amostras foram identificados como parâmetros geoquímicos 715 
correlacionados à variação da composição da comunidade de Verrucomicrobia (CHIANG et 716 
al., 2018; ZHALNINA et al., 2014). 717 
 A análise metagenômica do intestino do cupim S. wheeleri demonstrou que Firmicutes 718 
e Spirochaetes representam cerca de 80% da comunidade enquanto que Proteobacteria 719 
representam cerca de 2% e Actinobacteria menos de 1% (SANTANA et al., 2015). As 720 
características físico-químicas do hospedeiro, como gradientes de pH e oxigênio no intestino, 721 
sugerem que os microorganismos não estão distribuídos randômicamente (BRUNE, 2013). 722 
Desta forma, o intestino anterior (maior porção do intestino da espécie S wheeleri,), que possuí 723 
pH alcalino (entre 9 e 11) e é um nicho para bactérias alcalinofílicas pertencentes ao filo 724 
Firmicutes (SANTANA et al., 2015) . Estudos anteriores (BRAUMAN, 2000; ENAGBONMA 725 
et al., 2019; FALL et al., 2007; SUJADA et al., 2014) e esse trabalho corroboram que o solo 726 
do cupinzeiro é mais semelhante ao solo no qual ele foi construído do que com o intestino dos 727 
cupins. 728 
 729 
6.3 A sazonalidade não altera a riqueza bacteriana do solo do cupinzeiro. 730 
 731 
 A resiliência é a taxa na qual a composição microbiana retorna ao seu estado original 732 
após ser perturbada, via crescimento ou adaptações genéticas e/ou fisiológicas (ALLISON e 733 
MARTINY, 2008; CRUZ-MARTÍNEZ et al., 2009). Ainda que a comunidade não retorne a 734 
composição original, existe também redundância funcional, em que diferentes táxons são 735 
capazes de exercer um mesmo processo, na mesma medida e sob as mesmas condições 736 
ambientais (ALLISON e MARTINY,2008). A equitabilidade da comunidade se relaciona com 737 
a estabilidade do ecossistema e a tolerância a perturbações, pois a probabilidade de resistência 738 
da comunidade é maior do que quando essa é dominada por poucas populações (WITTEBOLLE 739 
et al., 2009). Desta maneira, a seca é a estação mais estável de acordo com o índice de Pielou 740 
e não há diferença estatística entre as amostras de solo coletadas em campo sujo e no cupinzeiro, 741 
o que indica que esse parâmetro é mais afetado pela sazonalidade do que pela atividade dos 742 
cupins. 743 
 O solo é um dos ecossistemas mais ricos, com cerca de 10.000 espécies bacterianas por 744 
grama de solo (ROESCH, 2007). A riqueza é definida como o número de diferentes táxons 745 
observados na comunidade sem levar em consideração a sua frequência (WAGNER, 2018). 746 
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Conclui-se então que as amostras da seca e do  campo sujo são aquelas com maior número de 747 
OTUs observadas, e são também as amostras mais ricas. É importante ressaltar que a 748 
comunidade microbiana pode sofrer uma mudança na (distribuição dos taxons) composição que 749 
não acarreta necessariamente em uma mudança efetiva de táxons. Um estudo recente sobre a 750 
composição funcional do solo de cupinzeiro mostrou que, apesar de não haver mudanças 751 
significativas no número de OTUs, a composição da microbiota variava significativamente 752 
entre amostras de solo do cupinzeiro e do solo controle (ENAGBONMA et al., 2019). 753 
 Diferentes espécies utilizam diferentes recursos. Logo, uma comunidade rica em 754 
espécies é mais produtiva porque mais recursos serão utilizados (LOREAU e HECTOR, 2001). 755 
No entanto, no ambiente natural as espécies de bactéria são, geralmente, funcionalmente 756 
redundantes (YIN et al., 2000), especialmente no solo, em que, apesar de possuir comunidades 757 
microbianas altamente numerosas e diversas, estão também geralmente metabolicamente 758 
inativas, estabelecendo uma discrepância entre a atividade metabólica e o total de biomassa 759 
bacteriana (LAVELLE, 2018). Comunidades pobres em espécies podem ser tão ativas quanto 760 
comunidades mais ricas, uma vez que a composição dessa comunidade e a interação entre 761 
espécies são variáveis importante para determinar o nível de funcionamento do ecossistema 762 
(BELL et al., 2005).  763 
 Técnicas moleculares de sequenciamento do gene 16s do rRNA permitem identificar 764 
espécies de bactérias e compreender a composição da microbiota e a sua relação com elementos 765 
abióticos, independente do cultivo desses organismos (ARAUJO et al., 2012; QUIRINO et al., 766 
2009; SANTANA et al., 2015). No entanto, apenas o sequenciamento completo do genoma 767 
permite o acesso a todos os genes (LANGILLE et al.,2013). Desta maneira, inferências 768 
funcionais baseadas nos dados de taxonomia têm conseguido recapturar os principais aspectos 769 
funcionais de uma comunidade (FERREIRA et al., 2018; SUN et al., 2020; WANG et al., 770 
2020), dentro de suas limitações: a não resolução de variações de linhagens dentro de uma 771 
espécie, anotação de genes baseada em bancos de dados disponíveis e viéses do processo de 772 
sequenciamento (LANGILLE et al., 2013). 773 
 Quanto mais acesso à informação de sequenciamento, mais percebe-se a presença de 774 
dois tipos core de genes: um conjunto grande de genes ou pseudogenes não essenciais e 775 
evolutivamente neutros e um conjunto de genes específico e selecionado pelo ambiente. 776 
(FALKOWSKI et al., 2008). A análise metagenômica por shotgun de cupinzeiros mostrou que 777 
o esse solo era funcionalmente similar ao solo adjacente, com exceção da abundância de 778 
sequências de virulência, patogenicidade e defesa no cupinzeiro, responsáveis para uma 779 
proteção significativa do ninho (ENAGBONMA et al., 2019). A abundância de genes de defesa 780 
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encontrados no cupinzeiro pode ser explicada pelo extenso reservatório de Actinobacteria 781 
geralmente encontrado nesses ninhos (SUJADA et al., 2014), bacterias também associadas a 782 

































7.0 CONCLUSÃO 814 
 815 
 Os cupins são conhecidos como engenheiros do ecossistema por conta da sua 816 
capacidade de modular o ambiente através de suas atividades. De acordo com esse trabalho, os 817 
filos mais relativamente abundantes são comuns às amostras de solo do campo sujo e cupinzeiro 818 
e são: Acidobacteria, Actinobacteria, Chloroflexi, Planctomycetes, Proteobacteria, 819 
Verrucomicrobia e WPS-2, com maior abundância relativa de Actinobacteria e Proteobacteria 820 
para as amostras de cupinzeiro. A interação entre esses grupos microbianos e elementos 821 
abióticos do ecossistema ainda é uma questão a ser respondida. 822 
 A diversidade e a redundância funcional são aspectos de uma comunidade microbiana 823 
que permite a coexistência de grupos diferentes capazes de exercer um mesmo processo, o que 824 
contribui para a estabilidade do ecossistema. A análise de coordenada principal da comunidade 825 
bacteriana das amostras do solo separam as amostras de campo sujo (50-60 cm), cupinzeiro 826 
topo (0-10cm) e cupinzeiro profundo (50-60cm) e, pelo índice de Shannon, a amostra do campo 827 
sujo é a mais diversa. A estação seca é a mais rica e  possui também maior equitabilidade. Ao 828 
contrário da estação chuvosa, a seca é, possivelmente, uma estação em que não se observa a 829 
predominância de microorganismos específicos no solo. 830 
 A sazonalidade é uma variável importante para o bioma do cerrado e possui grande 831 
influência na microbiota do solo. A umidade possuí efeito na distribuição da comunidade e na 832 
estrutura bacteriana das amostras de solo de campo sujo e cupinzeiro, demonstrando que o 833 
número de OTUs observados nas amostras de solo de campo sujo (50-60cm) diminuem 834 
significativamente com o avanço das estações, indicando que a riqueza bacteriana dessa 835 
amostra é mais susceptível a mudanças sazonais do que as amostras do cupinzeiro. 836 
 Os resultados desse trabalho relacionam elementos da comunidade microbiana 837 
associada ao solo de cupinzeiro a elementos abióticos presentes no cerrado brasileiro. Esse 838 
estudo pode ser objeto de trabalhos posteriores que almejam elucidar a dinâmica existente na 839 
interação entre a atividade dos cupins e a microbiota do solo, como a forma na qual a dieta 840 
desse animal pode influenciar a microbiota presente no seu ninho e a  influência da modulação 841 
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9.0 APÊNDICE 1085 
 1086 
1) Tabelas 1087 
Tabela Suplementar 1. Análise estatística dos filos bacterianos na estação seca para as amostras de campo 1088 
sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm). Método ANOVA e Tukey’s test para 1089 
comparar as três amostras: cs (campo sujo), c0 (cupinzeiro 0 cm) e c60 (cupinzeiro 60 cm). “Mean diff,” é a 1090 
diferença entre as médias dos valores; “95% CI of diff,” significa 95% do intervalo de confiança da diferença entre 1091 
as médias, “Summary” é o sumário das análises significativas (* ou mais) ou não significativas (ns) e valor de p 1092 




Tabela Suplementar 2. Valores de correlação das variáveis nitrato, umidade, amônio e pH com os eixos do 1097 
gráfico de análise de componente principal (PCA). O nitrato e amônio estão representados em suas fórmulas 1098 
[N-NO3] e [N-NH4] respectivamente. Os eixos dispostos estão de acordo com as duas dimensões do gráfico, PC1 1099 
(31%) e PC2 (27,6%). 1100 
 1101 
 PC1 PC2 
[N-NO3] -0,51 0,53 
umidade 0,73 0,28 
[N-NH4] 0,23 0,83 







Tabela Suplementar 3. Números EC obtidos a partir da análise de inferência funcional das amostras do 1106 
campo sujo e cupinzeiro relacionados ao metabolismo de N na estação seca. A análise funcional a partir da 1107 
taxonomia permite a associação de um determinado grupo de táxons e a proporção de sequências para uma uma 1108 
determinada enzima (#OTU ID). A análise estatística foi feita para os grupos do campo sujo, cupinzeiro 0 cm e 1109 
cupinzeiro 60cm e os grupos significativos estão dispostos na última coluna. 1110 
 1111 
 1112 
Tabela Suplementar 4. Números EC obtidos a partir da análise de inferência funcional que são 1113 
significativamente diferentes entre as amostras do campo sujo e cupinzeiro relacionados ao metabolismo 1114 
de N nas estações seca, chuvosa e a transição. A análise funcional a partir da taxonomia permite a associação 1115 
de um determinado grupo de táxons e a proporção de sequências para uma uma determinada enzima (#OTU ID). 1116 











#OTU ID cs c0 c60 significativo?
EC:1.18.6.1 15440 15098 12318
EC:1.7.7.1 21559 20844 20264
EC:1.7.2.2 670 438 1023
EC:1.7.2.1 3382 3728 2375
EC:1.7.2.4 3361 3543 2313
EC:1.1.5.3* 75324 87308 80029 cs vs c0 *
EC:1.14.99.39 651 556 592
EC:1.7.2.6 88 48 65
EC:1.7.2.5 3818 4085 2950
EC:1.7.2.4 3361 3543 2313
EC:1.14.13.25 3 4 1
EC:6.3.1.2* 184059 202370 190113 cs vs c0; c0 vs c60 ***
EC:1.4.1.14 125500 131432 125720
EC:1.4.1.13 125500 131432 125720
EC:1.4.7.1 24413 24500 21758
#OTU ID Cs-seca cs-trans cs-chuva c0-seca c0-trans c0-chuva c60-seca c60-trans c60-chuva
EC:6.3.1.2 161919 189888 200369 198417 203146 205547 202076 187095 181168
EC:1.4.1.14 115577 127986 132937 127069 134904 132323 131168 121904 124088




2) Figuras complementares  1129 
 1130 
 1131 
Figura Suplementar 1) Abundância relativa dos grupos bacterianos na estação chuvosa e a transição em 1132 
relação às amostras de campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm). As amostras 1133 
do cupinzeiro 0 cm estão representadas pelo ‘cupinzeiro superfície’e grupos bacterianos raros (que representam 1134 




Figura Suplementar 2. Valor do índice de Shannon para diversidade bacteriana das amostras de solo 1139 
coletados no IBGE em Brasília para as estações seca, chuvosa e a transição em 2017 e 2018. As estações estão 1140 
dispostas no eixo x do gráfico e os valores do índice de Shannon no eixo y. Valores significativos foram 1141 


























































































































































































































































Figura Suplementar 3. Valor do número de Pielou para equitabilidade bacteriana das amostras de solo de 1146 
campo sujo (60cm), cupinzeiro topo (0cm) e cupinzeiro profundo (60cm) coletados no IBGE em Brasília 1147 
para as estações seca, chuvosa e a transição em 2017 e 2018. As estações (a) e as amostras de campo sujo e 1148 
cupinzeiro (b) estão dispostos no eixo x enquanto o número de Pielou para equitabilidade está no eixo y. Valores 1149 





Figura Suplementar 4. Análise de coordenada principal (PCoA) dos dados de inferência funcional das 1155 
amostras de solo para as estações seca, chuvosa e a transição. Coordenadas principais da análise de Bray Curtis 1156 
separam as amostras da seca sujo em amarelo, chuva em azul e transição em verde (Axis 1 – 61,25%; Axis 2 – 1157 






































































10. ANEXOS 1161 
 1162 
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